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水 母 雪 兔子 通气 组 织 形成 相关 基因 SmPADA. 的 克隆 及 表 
达 分 析 


PAE 123, BOWS 4， 李 培 兰 123， 罗 丹 223， 史 国民 23， 
RRI, ERB 125, [pag 129" 

(1. 青海 大 学 生态 环境 工程 学 院 ， 西 宁 810016; 2. 青海 省 园林 植物 与 观赏 园艺 台 
点 实验 室 ， 西 宁 810016; 3. 青海 大 学 省 部 共 建 三 江 源 生态 与 高 原 农 牧 业 国 家 重点 实验 室 ， 
西宁 810016; 4. 青海 大 学 畜牧 曾 医科 学 院 ， 西 宁 810016) 
摘 X. 通气 组 织 是 水 母 雪 兔 子 (Saussurea medusa) 应 对 极端 环境 的 适应 性 结构 ， 其 形成 
通常 伴随 着 细胞 程序 性 死亡 (programmed cell death, PCD) 的 发 生 ， 而 细胞 的 死亡 与 通气 
组 织 的 形成 通常 受到 P4D4 基因 (Phytoalexin deficient 4) 的 调控 ,但 PADA 如 何 调控 水 母 雪 
兔子 通气 组 织 形 成 的 机 制 仍 不 明确 。 本 研究 以 水 母 雪 兔子 为 试验 材料 ， 利 用 同 源 克隆 和 
RACE 技术 克隆 了 通气 组 织 形成 相关 基因 SmP4D4， 对 其 序列 、 系 统 进化 、 表 达 和 亚 细 胞 定 
位 等 进行 分 析 ， 并 采用 hi-1IL PCR 技术 扩 增 其 启动 子 ， 以 探讨 该 基因 在 环境 适应 中 的 功能 。 
结果 表明 : (1) SmPAD4 基因 cDNA 全 长 为 2 047 (GenBank 登录 号 为 OR766038) ， 包 括 1 
866 bp 的 开放 阅读 框 ， 编 码 621 个 氨基 酸 ， 分 子 式 〈C3l6H4eoeNs4sO9%i0S26) ， 该 蛋白 为 碱 性 
亲 水 性 不 稳定 蛋白 。 OO 系统 进化 树 分 析 显 示 ，SmP4D4 SRH (Cynara cardunculus) 
CcP4D4 的 氨基 酸 序 列 相似 度 最 高 。 (3) 扩 增 出 1049 bp 的 SmP4D4 启动 子 序列 ， 包 含有 
光 响 应 元 件 、 低 氧 应 答 元 件 、 干 早 、 生 长 素 应 答 元 件 等 顺 式 作用 元 件 。〈(4〉 实时 荧光 定量 
分 析 显 示 ，SmP4D4 基因 在 根 、 茎 和 叶 中 均 有 表达 ， 且 在 叶 中 的 表达 量 最 高 ; 在 紫外 和 低 氧 
胁迫 下 SmPAD4 基因 在 叶 和 茎 中 表达 量 均 上 调 ， 根 中 表达 量 下 调 。 (5) 亚 细 胞 定位 显示 ， 
SmPADA 分 布 于 细胞 核 、 细 胞 膜 和 叶绿体 。 该 研究 表明 ，SmP4D4 基因 拥有 独特 的 蛋白 结构 
Jk, 并 且 响 应 低 氧 和 紫外 两 种 环境 胁迫 , 在 通气 组 织 的 形成 以 及 对 逆境 胁迫 的 响应 中 具有 重 
要 作用 ， 为 进一步 探究 SmP4D4 基因 在 水 母 雪 兔子 环境 适应 过 程 中 的 作用 提供 理论 依据 。 
关键 词 ， 水母 雪 兔 子 ，SmP4D4， 通 气 组 织 ， 表 达 分 析 ， 低 氧 胁 迫 ， 紫 外 胁迫 
中 图 分 类 号 : Q943 文献 标识 码 : A 


map 


Cloning and expression of aerenchyma-related gene 
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environments, and its formation is usually accompanied by programmed cell death (PCD) . The 
death of cells and the formation of aerenchyma are typically regulated by the P4D4 gene 
CPhytoalexin deficient 4) . However, the mechanism by which SmPADA regulates the formation 
of aerenchyma in S. medusa remains unclear. In this study, S. medusa was used as the 
experimental material, and the gene SmPAD4A related to ventilation tissue formation was cloned by 
homologous cloning and RACE technology, and its sequence, phylogenetic evolution, expression 
and subcellular localization were analyzed, and its promoter was amplified by hi-1IL PCR 
technology to explore its function in environmental adaptation. The results were as follows: C1) 
The cDNA of SmPAD4 gene was successfully cloned with a total length of 2 047 ( GenBank 
accession number OR766038 ) , including an open reading frame of 1 866 bp, encoding 621 amino 
acids, a molecular formula of C3163H4906Ns4s0910S26. The protein was an alkaline and hydrophilic 
unstable protein. (2) Phylogenetic tree analysis showed that SmPAD4 had high similarity with 
CcPAD4 of Cynara cardunculus. (3) A 1 049 bp promoter sequence of SmPAD4 was amplified, 
which included cis-acting elements such as light response element, hypoxia response element, 
methyl jasmonate response element, dry early, auxin response element and binding site of WRKY 
transcription factor. (4) Real-time quantitative fluorescence analysis showed that SmPAD4 gene 
was expressed in roots, stems and leaves, and the expression level was the highest in leaves. Under 
ultraviolet and hypoxia stress, the expression of SmP4D4 gene was up-regulated in leaves and 
stems, and down-regulated in roots. (5) Subcellular localization showed that SmPAD4 is 
distributed in the nucleus, cell membrane, and chloroplast. The results show that SmPAD4 gene 
has a unique protein domain and it responds to hypoxia and ultraviolet environmental stress, so it 
plays an important role in the formation of aerenchyma and the response to adversity stress. This 
study provides theoretical basis for further exploring the role of SmP4D4 gene in the 
environmental adaptation process of S. medusa. 
Key words: Saussurea medusa, SmPADA gene, aerenchyma, expression analysis, hypoxia stress, 
ultraviolet stress 


水 母 雪人 兔子 CSaussurea medusa) 属 菊 科 (Compositae) 风 毛 菊 属 (Saussurea DC.) , 
为 多 年 生 草 本 植物 ， 主 要 分 布 于 青藏 高 原 地 区 CPegadaraju et al., 2007; Dawa et al., 2009; 
Szechynska et al, 2016) ， 其 主要 受 高 寒 、 低 氧 和 强 紫 外 辐射 等 极端 环境 的 胁迫 。 根 、 茎 和 
叶 中 发 达 的 通气 组 织 是 水 母 雪 兔子 最 具有 代表 性 的 结构 特征 , 它 是 水 母 雪 兔子 应 对 极端 环境 
的 一 种 适应 机 制 ( 王 文 和 等 ，2007; ERLE, 2023) 。 而 PADA 基因 在 植物 细胞 程序 性 死 
亡 和 形成 通气 组 织 形成 中 起 着 重要 作用 (Bernacki et al., 2019; Bernacki et al., 2023) , {HE 
前 水 母 雪 兔子 的 非 生物 胁迫 响应 机 制 仍 不 明确 。 因 此 , 研究 水 母 雪 兔子 通气 组 织 形 成 相关 基 
因 SmP4D4， 对 揭示 高 山 植物 适应 环境 的 特殊 机 制 具有 重要 的 理论 意义 。 

PAD4 作为 R (resistance) 基因 介 导 的 信号 转 导 分 子 ， 是 参与 植物 免疫 应 答 、PCD 调控 
和 通气 组 织 形 成 的 关键 基因 , 在 植物 响应 生物 与 非 生物 胁迫 的 过 程 中 起 到 重要 作用 (Rietz et 
al., 2011; Zeng etal., 2021; 支 添 添 等 ，2022) 。P4D4 响应 各 种 非 生物 胁迫 《如 强 光 、 紫 外 
线 辐射 、 干 旱 和 寒冷 等 ) 主要 通过 次 级 信使 介 导 ， 如 水 杨 酸 CSA) 、 活 性 氧 (ROS) 、 乙 
烯 CET) 和 其 他 信号 分 子 等 ， 并 且 在 拟 南 芥 与 木 本 植物 中 被 证 明 参 与 调节 植物 细胞 程序 性 
死亡 、 细 胞 壁 合 成 、 种 子 产量 、 生 物 物 质 生 成 和 水 分 利用 (Feys et al., 2001; Slesak et al., 2014; 
Cui et al., 2017) 。 已 有 大 量 研 究 表 明 ，P4D4 与 LSD1 (Lesion simulating disease 1) 和 EDSI 

(Enhanced disease susceptibility 1) 形成 特定 枢纽 来 调节 植物 细胞 死亡 和 适应 生物 和 非 生 物 
HB. CAviv et al., 2002; Mateo et al., 2004; Mühlenbock et al., 2007; Gao et al., 2010; Karpiński 


SS 


et al., 2013; Wituszynska et al., 2015) 。 在 拟 南 芥 中 ，4tP4D4 突变 导致 SA、ET fll ROS fă 
态 受 损 ， 从 而 中 断 适应 反应 和 细胞 死亡 信号 传导 ， 并 且 在 低 氧 条 件 下 4tP4D4 被 4tLSD1.1 
负 调 控 来 参与 乙烯 途径 的 溶 生 型 通气 组 织 形成 过 程 (Miihlenbock et al., 2007; Karpiński et al., 
2013; Youssef et al., 2013; Bernacki et al., 2018) 。 在 水 稻 中 ， 朱 静 雯 (2014) 通 过 改变 氨 
素 含 量 来 刺激 水 稻 , 使 OsPADA 改变 对 氮 素 的 响应 模式 ， 从 而 来 调控 细胞 程序 性 死亡 诱导 通 
气 组 织 形成 。 在 葡萄 中 ，VvP4D4 与 VVEDS1 形成 稳定 的 分 子 复合 物 来 适应 非 生 物 胁迫 和 调 
控 细 胞 死亡 (Gao etal., 2014; Tandon et al., 2015) 。 在 大 豆 中 ，GmP4D4 是 防御 信号 传导 所 
必需 ， 并 且 参 与 调控 细胞 死亡 和 生物 胁迫 应 答 过 程 (Wang etal., 2014; Pant et al., 2015) . 
目前 ，P4D4 基因 对 通气 组 织 形成 及 其 调控 研究 主要 集中 于 拟 南 芥 、 水 稻 和 烟草 等 植物 
(Bubici et al., 2006; Hanling et al., 2024) ， 对 PAD4 基因 在 水 母 雪 免 子 逆 境 适 应 过 程 中 的 
功能 研究 仍 不 明确 。 

KE, 本 研究 以 自然 生长 于 青藏 高 原 地 区 的 水 母 雪 兔子 作为 试验 材料 ， 通 过 分 子 生 物 学 
技术 克隆 与 通气 组 织 形成 相关 的 基因 SmPADA 及 扩 增 其 启动 子 , 并 研究 该 基因 在 紫外 和 低 氧 
胁迫 条 件 下 的 表达 ， 从 而 分 析 基 因 与 生态 环境 之 间 的 关系 ,为 水 母 雪 兔子 的 分 子 适 应 机 制 和 
高 山 植物 功能 生态 学 研究 提供 科学 依据 。 


1 材料 与 方法 


1.1 材料 及 处 理 

取 青 藏 高 原 东 北部 祁连山 支脉 《青海 西宁 ，101?"41'E、37?*36'N) 的 水 母 雪人 兔子 植株 及 

种 子 进 行 相关 实验 。 于 开花 期 采集 幼 嫩 叶片 用 于 基因 克隆 和 启动 子 扩 增 。 
将 采集 的 种 子 于 实验 室 培 养 至 长 出 两 片 真 叶 ( 约 70 d) ， 然 后 参照 师 生 波 等 (2006) 和 
蒋 欣 悦 等 (2023) 的 方法 对 其 进行 紫外 胁迫 与 低 氧 胁迫 ， 并 于 胁迫 处 理 1、2、4、6、12h 
后 取样 ， 用 于 基因 的 组 织 表 达 分 析 。 
1.2 SmPAD4 基因 cDNA 全 长 的 克隆 

从 NCBI FAX A EHE aL Se], C Cynara cardunculus) ~ RE (Lactuca sativa) 、 向 日 
3€ (Helianthus annuus) UJNIES5& (Erigeron canadensis) 已 上 传 的 PAD4 的 CDS 区 域 ， 利 用 
DNAMANS.0 比 对 后 设计 简 并 引物 〈 表 1) 。 

以 野外 采集 的 水 母 雪 兔子 叶片 为 实验 材料 ， 按 照 MiniBest Universal RNA Extraction Kit 
试剂 盒 提取 水 母 雪 兔子 总 RNA, 检测 RNA 质量 合格 后 按照 Prime Script TMIIlst strand cDNA 
synthesis Kit (TaKaRa) 试剂 合 反 转 cDNA 第 一 链 。 根 据 简 并 引物 扩 增 出 的 中 间 片 段 设计 2 
^* 3-RACE 和 2 个 5'-RACE HIRIN PCR 特异 性 引物 CR 1), 按照 SMARTer®RACE 5'/3’Kit 
AF ETT RACE 实验 ， 并 对 PCR 产物 进行 1% 琼 脂 糖 凝 胶 电泳 检测 ， 将 符合 大 小 条 带 巨 
收 并 进行 蓝 白斑 和 旬 选 ， 将 阳性 菌落 挑 出 送 生物 公司 测序 。 二 轮 梨 式 PCR 扩 增 得 到 的 序列 与 
中 间 片 段 进行 拼接 得 到 水 母 雪 兔子 SmPADA 基因 的 CDNA 全 长 ， 根 据 全 长 序列 设计 引物 进 
行 验证 。 

1.3 SmPAD4 基因 的 生物 信息 学 分 析 

利用 Open Reading Frame Finder (ORF Finder) 寻找 开放 阅读 框 和 序列 编码 产物 ， 通 过 
ProtParam 工具 (http://web.expasy.org/protparam/ ) 进行 氨基 酸 序 列 等 电 上 点、 分子量 和 不 稳定 
系数 等 理化 性 质 分 析 ; 用 Pfam Chttp://pfam.xfam.org/) 进行 保守 结构 域 分 析 ， 通 过 SOPMA 

Chttp://pbil.ibep.fr) 和 SWISS-MODEL 数据 库 (http: //swissmodel.expasy.org/) 预测 SmP4D4 
蛋白 的 二 、 三 级 结构 ; 借助 NCBI Blastp 和 DNAMAN5.0 软件 进行 同 源 序列 及 序列 比 对 ; 将 
同 源 性 高 的 PADS 基因 和 蛋白 使 用 MEGA11 构建 水 母 雪 兔子 SmPADA 与 其 他 植物 的 同 源 蛋 白 
系统 进化 树 ; 通过 WoLF PSORT https://www.genscript.com/wolf-psor) 对 SmP4D4 进行 亚 旨 
胞 定位 预测 。 
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1.4 SmPADA 基因 的 表达 分 析 
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织 表 达 分 析 。 以 实验 室 培 养 的 水 母 雪 兔子 实生 苗 为 实验 材料 进行 
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1.5 SmPAD4 启动 子 扩 增 
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1.6 Sm PADA 基因 的 亚 细 胞 定位 
通过 Primer Premier 5 寻找 SmPAD4 基因 


和 3' 接 头 引 物 合成 PAD4-2300 


区 ， 对 PCR 产物 和 pCAMBIA2300-GFP 载体 进行 双 酶 切 。 使 
接 酶 构建 融合 表达 载体 PAD4- 


于 处 理 


] 型 DNA 提取 试剂 盒 提取 
2020) 的 方法 扩 增 SmPADA 启动 子 序列 。 分 别 进行 预 扩 增 、 第 一 轮 扩 增 和 
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织 表达 分 析 。 本 实验 参照 郭 佳 磊 等 (2020) 和 蒋 欣 悦 等 (2023 ) 
， 设 计 荧 光 定 量 引 物 〈 表 2) ， 每 组 处 理 进 行 三 个 生物 学 重复 ， 
进行 qRT-PCR。 反 应 程序 : 95 °C 预 变性 5 min; 95 °C 
“延伸 30s C40 个 循环 ) 。 数 据 分 析 采 用 244C* 计算 水 母 雪 锡 
中 的 表达 量 ， 并 使 用 SPSS 26、Excel 2021 和 Origin 2021 进行 
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基因 组 


序列 设计 三 个 梨 式 下 游 特异 性 引物 CE 1) 。 按 照 Mini 
高 浓度 的 水 母 雪 兔子 DNA。 采 用 hi-1IL PCR (LIU etal., 
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有 Sac I 和 Xba I 的 双 酶 切 位 点 ,然后 加 入 5' 


F 和 PAD4-2300R 引物 (#1) 。 通 过 PCR 扩 增 该 基因 的 CDS 
] 同 源 重 组 方法 用 TADNA 连 


通过 热 激 法 将 其 转化 大 肠 杆菌 DH5o 感 受 态 细 胞 并 筛选 
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片 进 行 瞬时 表达 ， 堵 养 2~3 d 后 ， 使 用 含 2300-GFP 空 载体 的 
聚焦 显微镜 观察 叶片 中 的 荧光 信和 号。 
表 1 实验 用 引物 


Tablel Primer sequences used in this study 


类 型 引物 名 称 引物 序列 (5' 一 3”) 
Type Primer name Primer sequence (5'—3') 
PAD4-F TITGTRCCRTTTGGGAAYTTYATGTTTTG 
PAD4-R CCCAYTTGGCTCGYTTRTGRAARTC 
5-PAD4-1 CCACTTGGCTCGCTTGTGGAAG 
5-PAD4-2 GCCGAGTTGGTCGTCGGATTT 
cDNA 扩 增 3-PAD4-1 TCAGGGTCTCCGAGTTCTAGCATTG 
cDNA amplification 3-PAD4-2 TGTGACAAATCCGACGACCAACTC 
cDNA-F1 GCAAGCAGTGGTATCAACGCAGAG 
cDNA-R1 CAGATTCTATATCTTATATCG 
cDNA-F2 AATCAATCTCATCTCCTCCTACTG 
cDNA-R3 TCCTCTTATTACGGTGCCACTTTC 
P-PAD4-R1 ATCCCTCCGTCAACCAATGAAACTCC 
启动 子 扩 增 ACGATGGACTCCAGAGCGGCC 
Promoter amplification EQ ACCCTGAGTCGCCATGACATTTGATC 
P-PAD4-R3 GATTCCATGACTCCAGCAGAAGTGGC 
qRT-PCR Q-PAD4F GATCCGTTGTGTGGGAATTTG 
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Subcellular localization 


ik: R 为 A 或 G， 


Q-PAD4R CATCCACCATCGCTGTATTCT 
Q-UPL7F GCAGTCACTTTGGCACTTCG 
Q-UPL7R GCCTGAAGCAAGGCGTTAAG 
PAD4-2300F AGAACACGGGGGACGAGCTCATGGGGGAGACTAGTGAGATGC 
PAD4-2300R ACCATGGTGTCGACTCTAGACGGTGCCACTTTCCGATCCAA 
YACHT, 


Note: R is A or G, Y is C or T. 


2 结果 与 分 析 
2.1 SmPAD4 基因 cDNA 全 长 的 克隆 


首 


bp 和 1359 bp 的 片段 〈 
1 866 bp 的 开放 阅读 框 ， 编 码 621 个 氨基 酸 ， 


包括 


DL2 000 


bp 
2000 > 
1 000 => 
750 
500 > 
250 > 
100 > 


先 通过 RTPCR 扩 增 出 574 bp 的 保守 片段 ,3' RACE Fil 5’ RACE 反应 分 别 扩 增 出 1 150 


pa 


1) 。 该 基因 


cDNA 全 长 2 047 bp (GenBank 登录 号 OR766038) ， 
并 进行 了 cDNA 全 长 验证 。 


A DL2000B C E D DL2 000 DL2000 F G DL2 000 
bp 
+2000 bp bp 
2 000 一 | 1000 2 000 一 +2 000 
-_ 

1 000 -» = 750 1990 = 188 
> 50 一 | + 500 
500 500500 A 

= 250 T d 
250— = 100 
+ 100 


100 一 | 


A. 保守 片段 ，B，C. ÉI PCR5'-RACE; D, E. SX PCR3-RACE; F, G. cDNA. 
A. Conservative region; B, C. Nested PCR5'-RACE; D, E. Nested PCR3'-RACE; F, G. cDNA. 
1 SmPAD4 基因 的 克隆 
Fig. 1 Cloning gene of SmPADA 
2.2 SmPADA 基因 的 生物 信息 学 分 析 
SmPADA 基因 共 编 码 621 个 氨基 酸 , 分 子 式 为 C316H4ooeNs48O%10S>6, 分 子 量 为 70.22 kDa, 
等 电 点 为 8.18， 和 蛋白 脂肪 指数 为 87.13， 无 信号 肽 ， 总 平均 亲 水 系数 为 -0.194， 不 稳定 系数 为 
Ec 


40.48， 为 碱 性 杀 水 性 不 稳定 蛋白 。 跨 膜 结 构 预 测 结果 


属于 跨 膜 蛋白 。 


有 路 膜 区 域 ， 说 明 SmPAD4 2 
码 氨基 酸 序列 ， 通 过 Neighbor-Joining 


AE Z]v 


BS 


将 水 母 雪 兔子 SmPADA 基因 预测 的 编 


法 构建 SmPADA 和 其 他 物种 PADS 蛋白 的 系统 进化 树 〈 图 2) 发现， 水 母 雪 兔 子 SmPDAA 和 
ll i SK Ej (XP 024962884.1. XP_024962885.1) . A Ei CXP 023737098.1 ) 、 小 蓬 草 


CXP_043623496.1) . JASE CXP. 021989681.1) 等 P4D4 蛋白 亲缘 关系 较 近 ， 
离 最 近 的 是 刺 苞 菜 区 CXP_024962884.1, XP_024962885.1) 。 


EE 


A. 中 进化 距 
3) 显示 


FE 
Ea 


白 多 序列 比 对 《 


水 母 
序列 比较 发 现 ， 


兔子 PADA 与 刺 苞 菜 获 相 似 度 最 高 。 将 SmPAD4 与 菊 科 其 他 植物 进行 核 苷 酸 和 氢 基 酸 


H 


Y 


Ej gil e SHE Ba] EP] AT EF FEE IK 87.16%, 5 RAER BEA PE ERE PH 


似 度 达 74% 以 上 ; E RUSSE Ball YY CAE RET I AE eI 87.66%， 与 其 他 菊 科 的 核 音 酸 序列 


相似 度 达 73% 以 上 。 对 SmPAD4 进 


膜 中 。 


测 值 在 0.9 以 上 


预测 显示 ， 该 序列 主要 含有 a- 螺 、 延 伸 链 、B- 折 受 和 无 规 卷曲 。 


行 亚 细 胞 定位 预测 可 知 其 定位 在 细胞 核 、 叶 绿 体 和 细胞 


SmPADA 含有 多 个 磷酸 化 位 点 (图 4: AD ， 其 中 丝氨酸 磷酸 化 位 点 最 多 且 多 个 位 点 预 


FE 
HR 


和 蛋白质 二 级 结构 CA 4: B) 


其 中 ，o- 螺 旋 有 314 个 氨基 


N 


， 表 明 SmPADA 可 受 磷 酸化 作用 调控 。 


9) 


HE. H 50.56%; 延伸 链 有 51 个 氨基 酸 ， 占 8.21%; PHBA 18 个 氨基 酸 ， 占 2.9%; FER 
卷曲 有 238 个 氨基 酸 ， 占 38.33%。a- 螺 旋 、 延 伸 链 和 无 规 卷曲 贯 穿 于 整个 氨基 酸 链 ，B- 折 著 
只 有 一 点 点 ， 散 布 在 a- 螺 旋 附 近 。 利 用 SWISS-MODEL 对 SmPADA 蛋白 三 级 结构 的 预测 见 
Co 并且 该 蛋白 N 端 具有 保守 性 较 高 的 a/B 水 解 酶 折 秋 结构 域 ,在 菊 科 植物 的 进化 过 程 
FF BUR deg BE BS UST T 端 包含 EDSI-PADA (EP) 结构 域 ， 是 稳定 异 二 聚 化 所 必需 的 ， 包 
括 了 类 脂 酶 蛋白 家 族 (EDS1，P4D4，S4G101) ， 这 组 蛋白 质 可 参与 细胞 表面 和 细胞 内 免疫 
受 体 的 信号 传导 ， 因 此 P4D4 具有 特定 的 结构 域 功能 。 


TS 
A 


99 — IAHE Quercus lobata (XP. 030940612. 1)lipase-like PAD4 
das XV Q. robur (XP. 050255432. 1 )lipase-like PADA 
100 -4 
欧洲 栓 皮 栎 Q. sube (XP_023921361.1)lipase-like PAD4 
73 
胡桃 Juglans microcarpa x Juglans regia (XP. 041006971.1)lipase-like PAD4 
而 ‘25249 Quillaja saponaria (KAJ7945119.1)lipase-like P4D4 
100 i. 杨 Populus trichocarpa (XP. 002307051 4)lipase-like PAD4 
胡杨 P. euphratica (XP. 011031 115.1)PREDICTED: lipase-like PAD4 
99 ACH Manihot esculenta (XP_021629788. | )lipase-like PAD4 
L R$ M. esculenta (XP. 043818205.1)lipase-like PAD4 
咖啡 树 Coffea eugenioides (XP_027178560. 1)lipase-like PAD4 
红 马 银 花 Rhododendron vialii (XP_058187050.1)lipase-like PAD4 
9 Hope 
100 EWIE Actinidia eriantha (XP_057492096.1 )lipase-like PAD4 
99 ae 
EXCBRIRUE A. eriantha (XP. 057495138. U)lipase-like PAD4 
68 KIERES Camellia lanceoleosa (KAI8031695.1 Jlipase-like PAD4 
100 茶树 C. sinensis (XP. 028052464.1) lipase-like PAD4 
黄 胡 萝卜 Daucus carota subsp. sativus (XP_017255165.1)PREDICTED: lipase-like PAD4 
100 (IG AE SI Cynara cardunculus var. scolymus (XP_024962884. 1)lipase-like PAD4 isoform X1 
99 " " 
n HERE C cardunculus var. scolymus (XP. 024962885. )lipase-like PAD4 isoform X2 
RES ACT. Saussurea medusa (WPA93990.1) SmPAD4 
100 BE Lactuca sativa (XP_023737098. | )lipase-like PAD4 
50 小 莲 草 Erigeron canadensis (XP. 043623496. | )lipase-like PAD4 
47 [8] A 3€. Helianthus annuus (XP. 021989681. I)lipase-like PAD4 
I———À4 
0.050 
= Y 
图 2 不 同 物种 PADS 蛋白 的 进化 关系 分 析 
Fig.2 Phylogenetic tree of PAD4 proteins from various species 
SmPAD4 83 
CcPAD4-X1 88 
CcPAD4-X2 88 
LsPAD4 99 
HaPAD4 100 
EcPAD4 100 
Consensus 
SmPAD4 182 
CcPAD4-xX1 187 
CcPAD4-X2 187 
LsPAD4 199 
HaPAD4 200 
ECPADA 200 
Consensus 
SmPAD4 279 
CcPAD4-X1 284 
CcPAD4-K2 284 
LsPAD4 299 
HaPAD4 298) 
ECPAD4 E 298 
Consensus apl pi hi 
SmPAD4 376 
CcPAD4-X1 381 
CcPAD4-X2 379 
LsPAD4 399 
HaPAD4 398 
EcPAD4 398) 
Consensus 
SmPAD4 RAO K I SDDOL QIRGESKRDFKVIBMNBETKLG LESNOLPHDFHKRAKEV i ) ER 476 
CcPAD4-X1 1 Sc Dg: 1 M jt LPHDF V SISIR K 481 
CCPAD4-X2 Bn 4 LPHDFHK 7 È ERE 479 
LsPAD4 499 
HaPAD4 498 
EcPAD4 R 498 
Consensus p ragiewyk cd sddqlgyydsfk rg SEPTKF mm klg fw vi mle nqlphdfh 
SmPAD4 qoos -NSISGSINNSH $ IV C 575 
CcPAD4-X1 IDNDNNSVSISGSGSNNR E M V |: K È 581 
CCPAD4-X2 IDNDNNSVSISGSGSNNR K “WAI 2 3K V 579 
LsPAD4 a = E n N E dn 
HaPAD4 587 
EcPAD4 588 
Consensus 
SmPAD4 620 
CcPAD4-X1 626 
CcPAD4-X2 624 
LsPAD4 634 
HaPAD4 632 
EcPAD4 633 


Consensus fs qi g lld kv 


SmPADA. 水 母 雪 兔子 CWPA93990.1) ; CcPAD4-X1. RJE% CXP_024962884.1) ; CcPAD4-X2. JB 
荣获 CXP 024962885.1) ; LsPADA. W CXP 023737098.1D ; HaPADA. HHZ% (XP_021989681.1) ; 
EcPADA. NEE (XP 043623496.1) ; 方 框 显示 o/b 水 解 酶 折 半 的 结构 域 与 EDS1-P4D4 CEP) 结构 域 。 
SmPADA. Saussurea medusa (WPA93990.1); CcPAD4-X1. Cynara cardunculus (XP_024962884.1); CcPAD4-X2. 
Cynara cardunculus (XP_024962885.1); LsPAD4. Lactuca sativa (XP_023737098.1); HaPADA. Helianthus 
annuus (XP_021989681.1); EcPADA. Erigeron canadensis (XP_043623496.1); Box shows the o/B hydrolase 
folded domain with the EDS1-PAD4 (EP) domain. 

图 3 菊 科 PADA 蛋白 多 序列 比 对 


Fig. 3 Protein multiple sequence alignment of PAD4 in Asteraceae 


22588 Serine 
Fy BE Threonine 
Bi BS Tyrosine 
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A. SmPAD4 蛋白 磷酸 化 位 点 ; B. SmP4D4 蛋白 二 级 结构 预测 蓝 色 .a 螺旋 ; 红色 . 延伸 链 ; 绿色 . D DE 
紫色 . 无 规 卷 曲 ，C. SmPAD4 蛋白 三 级 结构 预测 。 
A. Phosphorylation sites of SmPADA protein; B. SmPADA secondary structure prediction Blue. Alpha helix; Red. 


Extended strand; Green. Beta turn; Purple. Random coil; C. SmP4D4 tertiary structure prediction. 


E 4 SmPADA 普通 生物 信息 学 分 析 
Fig.4 General bioinformatics analysis of SmP4D4 


2.3 SmPAD4 基因 的 启动 子 扩 增 

通过 hiTAIL-PCR 的 方法 扩 增 出 1 049 bp 的 SmPADA 启动 子 序列 (图 5)。 通 过 PlantCREA 
在 线 预测 发 现 该 启动 子 区 域 除 大 量 的 TATA-box 和 CTAA-box 启动 子 顺 式 元 件 外 还 包含 有 光 
响应 元 件 (Box 4 和 GT1-motif) 、 低 氧 应 答 元 件 CARE) 、 茉 莉 酸 应 管 元 件 (CGTCA-motif 
和 TGACG-motif) 、 干 早 (MBS) 和 生长 素 应 答 元 件 〈AuxRR-core) 等 顺 式 作用 元 件 ( 表 
2) 。 说明 SmP4D4 基因 可 参与 光 信号 、 低 氧 、 干 旱 和 MeJA CERE REO 和 WRKY 转录 
因子 的 结合 位 点 (W-box) 等 信号 胁迫 诱导 的 调控 机 制 ， 因 此 推测 SmP4D4 在 水 母 雪 兔子 生 
长 发 育 过 程 中 参与 相关 的 调控 及 生理 过 程 。 


1. 


2 1 


DL2 000 


启动 子 一 轮 扩 增 ; 2. 


启动 子 二 轮 扩 增 。 
1. First amplification of promoter; 2. Second amplification of promoter. 


图 5 SmPADA 基因 的 启动 子 扩 增 
Fig.5 Promoter amplification of SmPAD4 gene 


X 2 SmPAD4 启动 子 中 的 顺 式 元 件 


Table 2 Cis-acting element in the SmPAD4 promoter 


元 件 功能 位 置 序列 
Element Function Position Sequence 
部 分 光 响 答 保 守 DNA 组 件 
Box 4 164 (+) . 805 ©) ATTAAT 
Part of a conserved DNA module involved in light responsiveness 
部 分 光 响 应 元 件 DNA 组 件 
GT1-motif 275 (-) GGTTAA 
Part of a conserved DNA module involved in light responsiveness 
低 氧 诱导 必需 的 顺 式 作用 调节 元 件 
ARE 285 (-) AAACCA 
Cis-acting regulatory element essential for the anaerobic induction 
生长 素 反 应 的 顺 式 作用 调节 元 件 
AuxRR-core 409 (+) GGTCCAT 
Cis-acting regulatory element involved in auxin responsiveness 
MeJA 反应 的 顺 式 作用 调节 元 件 495 (-) . 751 (+) 、 
CGTCA-motif . CGTCA 
Cis-acting regulatory element involved in the MeJA-responsiveness 1037 ©) 
CCAAT-box MYBHv 1 结合 位 点 MYBHv1 binding site 993 (-) CAACGG 
干旱 诱导 MYB 结合 位 点 
MBS 491 (-) CAACTG 
MYB binding site involved in drought-inducibility 
玉米 醇 溶 蛋白 代谢 调节 的 顺 式 作用 调节 元 件 
O2-site 73 (+) GATGATGTGG 
Cis-acting regulatory element involved in zein metabolism regulation 
MeJA 反应 的 顺 式 作用 调节 元 件 495 (+) 、751 ©) 、 
TGACG-motif . TGACG 
Cis-acting regulatory element involved in the MeJA-responsiveness 1037 (+) 
分 生 组 织 相关 的 顺 式 作用 调节 元 件 
CAT-box 860 (+) GCCACT 
Cis-acting regulatory element related to meristem expression 
WRKY 转录 因子 的 结合 位 点 
W-box 766 (-) ~ 853 (2 TTGACC 
Binding site of WRKY transcription factor 


2.4 SmPAD4 基因 的 组 织 表 达 


组 


织 表 达 结 果 表 明 ，SmP4D4 
表达 量 由 高 到 低 依次 为 叶 > 根 > 茎 ， 其 中 叶 的 表达 量 


基因 


在 野生 水 母 雪 兔子 根 、 茎 、 叶 中 均 


了 表达 〈 图 6) ， 


E. 


约 为 茎 的 5.3 倍 ， 根 的 


EH. 


2.5 倍 ， 均 差异 显著 (P<0.05) 。 


AI 


胁迫 条 件 T 


FOE 7: A), SmPADA 基因 在 


到 最 低 峰值 


FAIR 


; 茎 中 表达 二 
升 高 后 降低 的 趋势 ， 处 至 
处 理 


量 呈 先 升 高 后 降低 的 趋势 ， 处 至 


表达 量 约 为 茎 的 


E 根 中 的 表达 量 均 低 于 对 照 ， 处 理 4h 时 达 
E 6 h 时 达到 最 高 峰值 ; 


叶 表 达 量 呈 移 


EA h 时 达到 最 高 峰值 。 低 氧 胁迫 条 伯 
时 达到 最 低 峰 值 ; 旺 呈 上 下 反复 波动 趋势 


E86h 


x OF n 


量 均 高 于 对 照 表 达 量 


a, AREH 


中 表达 量 
12 h 时 达到 最 高 峰值 ， 叶 中 表达 


h 时 达到 最 高 峰值 。 


根据 Lorbiec 
h 内 乙烯 和 和 


p- 


J 了 4h 和 12h 
了 分析。 结果 表 
SmPADA 表达 量 


`N 


只 累 促 进 生 成 通气 
具有 显著 差异 & Voesenek, 2008) 。 
的 紫外 胁迫 和 低 氧 胁迫 处 理 ， 
HA, HB 


ke 和 ieu Serres (1999) 与 孔 好 等 (2008) Wf 
AR, 并 且 在 胁迫 时 间 达 到 12 h 时 基 
ERE, AR 


FF OE 7: BO ， 根 中 的 表 
Rx LAUS FERS, 处 
ROA, ERAI 


PX] Mal Sz BL 77 ^ 
FEM KEES fe T KE T8 2) EXE 


ik 
HR e] dei 


HA 


， 处 j 


青 况 下 1~3 


的 表达 水 平 


EE 


E, EX} SmPADA 在 水 母 


兔子 根茎 


叶 中 的 表达 进 


4h 时 ， 紫 外 和 低 氧 胁迫 的 啊 应 均 能 显著 
(图 8: A), deir, X 


& (P<0.05) , 


LHe Sp pA F SmPADA 的 表达 量 最 低 ; 


量 
提高 


了 SmP4D4 相对 表达 量 CP«0.05) , K 


! 低 氧 胁迫 下 SmPAD4 的 表达 


紫外 胁迫 和 低 氧 有 
的 表达 量 最 


SmPAD4 表达 量 


E—S 
ER 


EI 


不 同 小 写字 母 表示 在 0.05 水 


Different small 1 


量 最 高 。 胁 迫 12 hp. 8 bP ER SEU EIS IRI IZ By 


(P<0.05) ， 其 中 紫外 胁迫 下 PADS 的 表 
高 了 SmP4D4 相对 表达 量 (P<0.05)，, 其 中 低 氧 胁迫 下 SmP4D4 


办 人 迫 显 著 提 高 了 SmPADA 相对 表达 量 


FH 


车 影响 水 母 雪 
胁迫 和 低 氧 胁迫 显著 降低 了 SmP4D4 相对 表达 
在 茎 中 ， 紫 外 胁迫 和 低 氧 胁迫 


EB AX IY 
(P<0.05) ， 其 中 紫外 胁迫 下 SmPADA 


RT RAR 


显著 
在 叶 中 ， 


eb A 


BE Me ef 
8: BO ， 在 根 中 ， 紫 外 胁迫 和 低 氧 胁迫 显 


达 量 最 低 ; 在 共和 叶 中 ， 


(图 


紫外 胁 
的 表 


著 影 响 水 母 雪 
著 降 低 了 SmPADA 相对 表 


达 量 


d faf uiam 
达 


迫 和 低 氧 胁迫 


最 高 (P<0.05 )。 
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Kf 


fit Relative expression 


c 
1 cull 


2 Stem 


相对 表 ; 


根 Root 叶 Leaf 


显著 性 差异 。 同 下 。 
etters cindicate significant differences at 0.05 level. The same below. 


6 不同 组 织 中 SmP4D4 基因 表达 水 平 
Fig. 6 Expression level of SmPADA in different tissues 
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A. 紫外 胁迫 处 理 ，B. 低 氧 胁迫 处 理 。 
A. Ultraviolet stress treatment; B. Hypoxia stress treatment. 
图 7 不 同 胁迫 下 SmP4D4 基因 在 根 、 茎 和 叶 的 表达 量 


Fig.7 Expression of SmPAD4 gene in roots, stems and leaves under different stresses 
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相对 表达 量 Relative expression 
相对 表达 量 Relative expression 


根 Root # Stem 叶 Leaf 根 Root = Stem 叶 Leaf 


A. 4h 处理 ; B. 12 h 处理 。 
A. 4h treatment; B. 12 h treatment. 
图 8 胁迫 4h 和 12h 后 SmPADA 基因 在 各 组 织 的 表达 量 
Fig. 8 Expression of SnPAD4 gene in different tissues after 4 h and 12 h stress 


2.5 SmPADA 基因 的 亚 细 胞 定位 

亚 细 胞 定位 结果 (图 9) 显示 ,含有 目标 基因 的 PAD4-2300 融合 蛋白 绿色 荧光 信和 号 主要 
分 布 于 细胞 膜 和 细胞 核 ， 部 分 分 布 于 叶绿体 中 ,表明 SmPADA 蛋白 主要 在 细胞 膜 、 细 胞 核 和 
叶绿体 中 发 挥 功 能 。 


ry 


2300-GFP 


PAD4-2300 


DAPI 


GFP CHI 


Merge 


图 9 PAD4-2300 融合 蛋白 在 烟草 表皮 细胞 中 的 亚 细 胞 定位 


Fig.9 


3 讨论 与 结论 


PADA 是 调控 植物 响应 生物 与 非 生 物 胁迫 和 PCD 的 关键 基因 , 在 植物 生长 发 育 中 有 着 习 
要 作用 (Wituszynska et al., 2013) 。 本 研究 从 水 母 雪 兔子 中 克隆 出 2 047 bp 的 SmPADA 基因 ， 
包含 1 866 bp 的 CDS 区 ， 编 码 621 个 氨基 酸 。 对 SmPAD4 
为 87.13， 为 碱 性 亲 水 性 


化 位 点 ， 表 明 其 可 受 磷酸 化 作用 调控 。 
酶 结构 域 ， 在 菊 科 植物 


ERFAR 


(Lapin et al., 
定 复合 物 j 
al., 2020) 。 


在 植物 中 ， 大 多 数 合 


cells 


Subcellular localization of PAD4-2300 fusion protein in Nicotiana benthamian epidermal 


p i 


HITRA HE Anata Bo 


不 稳定 蛋 


通过 结构 域 预测 ， 


和 EDS1 因 具 有 同 源 结构 域 特征 外 
2019; Lapin et al., 2020) 。 
进行 共 表达 , 结果 表明 PADA 啊 应 干旱 、 
在 拟 南 芥 中 ， 


离 的 作用 


， 属 于 水 解 酶 超 家 族 蛋 


Ho SmPADA 和 蛋白 含有 多 个 磷酸 
KEN SmPADA 基因 N 端 有 owB 水 解 
的 进化 过 程 中 具有 高 度 的 保守 性 ，C 端 包 含 着 EP 结构 域 ， 
化 结构 。P4D4 与 


可 以 形成 


司 属于 水 解 酶 家 族 的 EDS1 的 NN 端 都 有 与 酰基 水 解 酶 同 源 的 
结构 域 ， 使 两 者 可 为 互 作 蛋白 来 响应 逆境 胁迫 〈Wiermer et al., 2005) 。 


种 子 植物 中 ，P4D4 


E 够 形成 异 源 二 聚 体 ， 从 而 介 导 植物 的 


胞 死亡 和 免疫 反应 


(Dongus et al., 2020) 


在 被 子 植物 的 


通过 表达 P4D4 基因 的 N 端 脂 
C in EP 结构 域 ， 发 现 P4D4 可 以 作为 二 分 蛋白 发 挥 作 用 ， 
御 中 发 挥 独特 且 可 分 


分 蛋白 来 响应 水 解 代谢 和 免疫 信号 ， 进 的 生物 及 非 生 物 胁迫 。 


究 中 ， 沉 默 PADA 基因 N 端的 稳 
脱落 酸 处 理 以 及 生物 胁迫 处 理 (Baggs et 
防 酶 样 结构 域 CLD) ) ， 


说 明 LLD 和 EP 结构 域 在 植物 防 
。SmP4D4 独特 的 
步 参 与 调控 植物 


结构 域 使 其 可 作为 二 


TATA-box 的 启动 子 主要 参与 组 


织 特异 性 表达 和 胁迫 反应 ， 


Ha 


知 AP2 / ERF, bZIP. NAC, MYB 和 WRKY 是 常见 的 参与 病原 体 防御 的 启动 子 元 件 (Singh 


et al., 2002; 
al., 2018) . 


和 WRKY 转录 因子 结合 位 点 CW-box ) 等 顺 式 作 月 


Gutterson & Reuber, 2004; Molina & Grotewold, 2005; 
本 研究 发 现 SmPAD4 启动 子 区 域 除 大 量 的 TATA-box 和 CTAA-box 启动 子 顺 式 
元 件 外 还 包含 有 光 响 应 元 件 (Box 4 和 GT1-motif) ~ 
应 答 元 件 CCGTCA-motif 和 TGACG-motif) 、 


低 氧 应 答 元 件 CARE) 、 
干旱 (MBS) 、 


基因 家 族 启动 子 的 研 
而 参与 植物 的 生长 发 
与 本 研究 结果 一 致 。 


X 


H 


Civah & Švec, 2009; Ng et 


RAR P HE 
生长 素 应答 元 件 (AuxRR-core) 


元 件 , 在 雪莲 SikCDPK1 基因 和 玉米 GRAS 


7L 


说 


[调控 生物 与 非 生物 胁迫 响应 


其 分 子 功 能 、 基 因 调 控 和 蛋白 


均 包 含 了 光 信号 、 低 氧 、 干旱 、 生 长 素 和 MeJA 相关 的 顺 式 元 件 从 
EHBE, 
HT SmPAD4 基因 可 响应 多 种 胁迫 信号 ， 来 保障 其 在 植物 生长 发 育 ， 
进一步 说 明 SmPADA 参与 调控 
子 适 应 极端 环境 中 起 到 习 
和 蛋白质 在 植物 细胞 内 的 定位 分 布 是 了 解 


2022; 吴 占 清 等 ，2024)， 


水 母 雪 兔 子 的 生长 发 育 和 应 答 生物 与 非 生物 胁迫 , 在 水 母 雪 锡 
重要 作用 。 


质 -蛋白 质 相 互 作 


用 的 关键 〈 未 丽 和 刘 建 利 ，2021) 。 本 研究 通 


过 侵 染 本 氏 烟 草 对 SmPADA 基因 进行 了 亚 细 胞 


定位 ,结果 显示 SmPADA 定位 于 细胞 膜 、 台 


人 迫 时 产生 的 蛋 


胞 核 和 叶绿体 中 ,这 与 植物 响应 生物 与 非 生物 胁 
质 传导 信号 EDSI-PADA 复合 物 通 常 出 现 于 细胞 核 中 的 结果 一 至 (Garcia et 


al., 2010; Gao et al., 2020) 。 在 拟 南 芥 中 4tP4D4 定位 于 细胞 质 和 细胞 核 中 (Czarnocka et al., 


2017) ， 产 生 防 御 信号 转 导 促进 细胞 程序 性 死亡 。 尹 


同 拟 南齐 一 样 定位 
胞 膜 和 细胞 核 中 还 定位 于 叶绿体 中 ,可 能 攻 


量 激发 能 量 


胞 死亡 、 光 驯 


来 参与 植物 免疫 。 本 万 


(Song et al., 2022) , TaPAD4 
究 发 现 SmPADA 不 止 定 位 于 多 
| 绿 体 是 光 响 应 场所 ,而 PADA 在 光 响 应 的 过 
Cexcess excitation energy, EEE) 中 作为 乙烯 和 ROS 生产 的 上 游 来 调节 程序 性 细 


化 和 整体 防御 反应 日 


的 信号 传导 ， 同 时 P4D4 可 转 导 光 氧 化 应 激 信 号 ， 导 致 细胞 


死亡 和 植物 生长 缓慢 ， 以 及 参与 植物 适应 性 调节 (Miihlenbock et al., 2008; Neubauer et al., 


2020) 。 并 且 P4D4 被 认为 是 


的 NLR 信号 成 分 ， 


胞 质 、 细 胞 核 、 质 膜 、 液 泡 膜 


和 内 质 网 等 


= 


REDRE, XM Ck. TRTESUT IE. JW 


BUGS RAM 


2024) 。 因 此 SmPADA 的 
烯 、 活 性 氧 、 水 杨 酸 和 脱落 
水 母 雪 兔子 作为 典型 


Ff 腻 质 积 累及 植保 素 基 因 表 达 起 
制作 用 (Chiang & Coaker, 2015; Pruitt et al., 2021; 刘 艳 艳 等 ，2023; Wang etal., 


胞 定位 结果 进一步 确 


SmPAD4 对 其 里 


胁迫 的 响应 ， 本 研究 对 水 母 雪 兔子 进 


基因 在 根 中 


究 中 发 现 玉米 、 小 麦 和 黄瓜 的 PB4D4 基因 参与 调控 
Yamauchi et al., 2014; Qi et al., 2019) 。 在 水 稳 通 气 组 织 相 
下 调 OsPAD 在 根系 中 的 表达 而 调控 引 
胁迫 下 SmP4D4 基因 
和 生长 素 诱导 ROS I 


站 应 生物 或 非 生物 胁 迫 产生 的 乙 


强 紫 外 辐射 和 缺 氧 等 特征 。 为 探究 
行 了 紫外 和 低 氧 胁迫 ， 并 对 SmPADA 


在 其 根 、 茎 和 叶 中 的 相对 表达 量 进行 分 析 。qRITPCR 结果 表明 , 紫外 和 低 氧 胁 迫 下 , SmP4D4 


量 始终 低 于 对 照 ; 在 茎 和 叶 中 的 表达 量 妇 


高 于 对 照 。 拟 南 芥 受 到 紫外 胁 


AABT, AtPDA4 上 调 来 调控 PCD (Bernacki et al., 2021) ， 与 本 研究 结果 一 致 。 在 低 氧 胁迫 丰 


胞 程序 性 死亡 CRajil et al., 2011; 


在 植物 根 中 的 表达 情况 一 致 。 这 可 和 
向 应 ， 使 PADA 等 相关 基因 


关 基 因 研究 中 发 现 , 低 氧 处 理 后 会 
PE, 20140 ， 这 与 本 研究 中 低 氧 
为 在 缺 氧 的 环境 下 , 通过 乙烯 
协作 后 产生 应 答 造 成 程序 性 细胞 死亡 从 而 形 
成 通气 组 织 CYamauchi et al., 2014; Qi et al., 2019) 。 在 对 水 母 雪 兔子 SmLSD1 的 研究 中 发 现 ， 


在 紫外 与 低 氧 胁迫 下 SmLSD1 FH AS 
而 本 研究 中 SmPADA 的 表达 量变 化 与 SmLSDJ WR WHR KE 


负 调 控 来 影 


向 PCD (Bernacki et al., 2021) ， 说 明 在 环境 胁 
并 做 出 了 应 答 且 SmPAD4 在 低 氧 和 紫外 胁迫 下 受 SmLSD1 负 调 


表达 量 上 调 ( 蒋 欣 悦 等 , 2023 )， 
拟 南 芥 中 的 AtPDA4 被 AtLSDI 
中 SmPADA 与 SmLSD1 X5; 


控 来 适应 极端 环境 。 这 与 拟 南 


FFP AtPAD 被 AtLSD1.1 负 调 控 后 参与 乙烯 途径 来 诱导 植物 通气 组 织 的 形成 结果 一 致 


(Mühlenbock et al., 2007) ， 
模式 来 响应 逆境 胁迫 。 在 紫外 和 
SmP4D4 在 根 和 叶 


EWM SmPADA 基因 在 水 母 


迫 后 根 中 的 表达 
这 可 能 因为 PAD4 可 


于 低 氧 胁迫 , 说明 SmP4D4 基 


兔子 不 同 组织 中 存在 着 不 同 的 表达 
mPADA 表达 量 在 各 组 织 中 显著 变化 ， 而 
于 低 氧 胁迫 ; 进行 12h 胁迫 后 ，SmP4D4 在 紫外 胁 
因 在 紫外 胁迫 下 的 表达 量 改变 较 显 著 。 
转 导 光 氧 化 应 激 信号 和 乙烯 与 ROS 生成 的 上 游 信 号 来 调控 植物 的 程序 


性 细胞 死亡 CMühlenbocket al., 2008; Petrov et al., 2015; Neubauer et al., 2020; Witon et al., 


2021) > AE 


雪 免 子 各 组 织 中 均 能 发 生 响应 ， 在 


E 两 种 胁迫 下 ，SmP4D4 基因 入 


AEH Aly, A 


E 叶 和 茎 中 起 正 响应 ， 这 与 拟 南 芥 中 41P4D 被 41LSD1.1 负 调 控 后 参与 乙烯 


途径 来 影响 植物 通气 组 织 的 形成 结果 一 致 (Miihlenbock et al., 2007) ， 推 测 逆境 胁迫 下 


SmPAD4 基因 


还 是 高 山 各 种 环境 因 


IK EES f T A [8] 28 ZA 


E 着 不 同 的 表达 模式 。 尽管 水 母 雪 兔子 SmPADA 基 


因 对 低 氧 和 紫外 辐射 均 能 做 出 应 答 反 应 ,但 其 通气 组 织 是 由 


低 氧 引起 , 还 是 与 紫外 辐射 有 关 ， 


前 还 不 清楚 ， 还 需要 更 多 的 研究 来 证 明 。 
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